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МЕТОД ФЕНОКОПИЙ В АНАЛИЗЕ ДЕЙСТВИЯ ГЕНА 
В ОНТОГЕНЕЗЕ НА ПРИМЕРЕ МУТАНТОВ Д И П Л О И Д Н О Й 
ЗЕМЛЯНИКИ 
Т. С. ФАДЕЕВА, А. П. ПОДОЛЬСКАЯ, Б. К. БАБАНАЗАРОВ 
Кафедра генетики и селекции ЛГУ 
В анализе генетических механизмов, контролирующих процессы 
роста и развития у растений, изучение феногенетики мутантов явля­
ется одним из перспективных направлений. В этих исследованиях зна­
чительное место занимает метод получения фенокопий мутанта, т. е. 
«исправление» мутантного признака до его нормального («дикого») 
типа. При создании условий, способствующих фенотипическому исправ­
лению мутанта, возможно выяснение генетической и физиологической 
природы данной мутации [ 1 ] . 
Мутации типа роста у растений многообразны, для многих из них 
изучена генетика. Однако исследования феногенетики этих мутаций 
находятся в начальном состоянии [27, 6, 9, 3]. Многие из мутантов по 
типу роста у растений являются гиббереллинзависимыми, т. е. под дей­
ствием гиббереллина мутанты дают фенокопий нормального типа 
роста. Это позволяет предполагать, что в физиологическом отношении 
эти мутанты могут быть однотипными. 
История открытия гиббереллинов связана с обнаружением дей­
ствия этого вещества на процессы роста высших растений [16, 17J. 
Природные фитогормоны с физиологическими свойствами, подобными 
гиббереллину, широко распространены в растительном царстве [15, 
32]. Гиббереллин наряду с другими фитогормонами считается естест­
венным регулятором роста и развития растений. При дополнительном 
введении гиббереллина в растение наиболее типичной реакцией явля­
ется усиление верхушечного и вставочного роста, иногда подавление 
ветвления, изменение габитуса растения [14, 2] . 
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Д е й с т в и е г и б б е р е л л и н а на рецессивные к а р л и к о в ы е м у т а ц и и было 
о б н а р у ж е н о на горохе [ 1 3 ] , к у к у р у з е [ 2 8 ] , т о м а т а х [29, 3 1 ] . Однако 
на г и б б е р е л л и н р е а г и р у ю т не все к а р л и к о в ы е м у т а н т ы , поэтому можно 
д у м а т ь , что к а р л и к о в о с т ь к о н т р о л и р у е т с я г е н а м и р а з н о г о направления 
действия , несколькими т и п а м и биохимических н а р у ш е н и й [ 2 8 ] . Обра­
ботка м у т а н т н ы х растений к у к у р у з ы типа Corn-grass (Cg) и Teopod 
(Тр) г и б б е р е л л и н о м приводит к н о р м а л и з а ц и и роста растений [18]. 
О м е х а н и з м е действия г и б б е р е л л и н а на к л е т о ч н о м у р о в н е извест­
но, что он в ы з ы в а е т р а с т я ж е н и е клеток , у в е л и ч и в а е т число клеточных 
делений , т. е. у с и л и в а е т к л е т о ч н у ю а к т и в н о с т ь [30, 12, 7 ] . Н а земля­
нике п о к а з а н о , что г и б б е р е л л и н п р о я в л я е т себя к а к с т и м у л я т о р кле­
точных делений не т о л ь к о в с у б а п и к а л ь н о й м е р и с т е м е , но и в черешке 
листа [ 1 2 ] . Д е й с т в и е г и б б е р е л л и н а на эти процессы, очевидно , связано 
с м е т а б о л и з м о м ауксина [ 1 9 ] . Н а основании и з у ч е н и я активности не­
которых гидролитических ф е р м е н т о в в и з о л и р о в а н н о м эндосперме 
ячменя в условиях д о б а в л е н и я г и б б е р е л л о в о й к и с л о т ы ( Г К ) Боннер 
считает , что Г К действует к а к э ф ф е к т о р , в з а и м о д е й с т в у ю щ и й с репрес-
сором [1]. Г н б б е р е л л о в а я кислота , т а к и м о б р а з о м , д е р е п р е с с и р у е т опре­
д е л е н н ы е участки генома , что и ведет к синтезу с п е ц и ф и ч е с к и х и-РНК 
и белков . Эта схема очень з а м а н ч и в а , но против нее и м е ю т с я возра­
ж е н и я . П о существу , нет д о к а з а т е л ь с т в действия Г К т о л ь к о на специ­
фические ф е р м е н т ы . Н е у с т а н о в л е н о место (и в р е м я ) действия ГК: 
действует ли она на у р о в н е т р а н с к р и п ц и и на пути от Д Н К к и-РНК 
или на уровне т р а н с л я ц и и [ 1 7 ] . С к о р е е м о ж н о д у м а т ь , что действие 
г и б б е р е л л и н а п о л и ф у н к ц и о н а л ь н о , он действует на д е р е п р е с с и ю не 
о п р е д е л е н н ы х генов, а на о б щ у ю р е г у л я ц и ю генной а к т и в н о с т и . 
Д л я решения этих вопросов и н у ж н о о б р а т и т ь с я к изучению дей­
ствия г и б б е р е л л и н а к а к ф а к т о р а , и с п р а в л я ю щ е г о ф е н о т и п мутанта. 
Н а с т о я щ а я р а б о т а п о с в я щ е н а изучению д е й с т в и я г и б б е р е л л и н а на 
мутации отсутствия усов у з е м л я н и к и видов Fragaria vesca L . и F. vi­
ridis Duch. В ы я с н я л о с ь в л и я н и е г и б б е р е л л и н а на о б р а з о в а н и е усов 
у генетически р а з л и ч н ы х б е з у с ы х м у т а н т о в з е м л я н и к и при р а з н ы х до­
зах ( способах о б р а б о т к и ) и в р а з н ы е ф а з ы роста р а с т е н и я . 
Р а н е е б ы л о о б н а р у ж е н о , что действие г и б б е р е л л и н а на безусые 
мутанты з е м л я н и к и приводит к о б р а з о в а н и ю побегов — усов [ 6 ] . При­
з н а к н а л и ч и я усов у д и п л о и д н о й з е м л я н и к и в и д а F. vesca оределяется 
не менее , чем 5 г е н а м и , д в а из к о т о р ы х asti и ast 2 я в л я ю т с я основны­
ми, д е й с т в у ю щ и м и в к о м п л е м е н т е [4, 5, 8 ] . Особи , н е с у щ и е доминант­
ные а л л е л и этих генов, о б р а з у ю т побеги-усы. М у т а н т ы по этим генам 
(ast i , ast 2 } после о б р а б о т к и их г и б б е р е л л и н о м о б р а з у ю т побеги-усы. 
В р а б о т е и з у ч а л а с ь р е а к ц и я м у т а н т о в на Г К в з а в и с и м о с т и от 
сроков о б р а б о т к и ( ф а з ы р а з в и т и я ) растений с ц е л ь ю в ы я с н е н и я вре­
мени и х а р а к т е р а ф у н к ц и о н и р о в а н и я генов ast] и ast 2 в онтогенезе. 
Материал и методика. Р а б о т а в ы п о л н е н а на ф о р м а х Петергофской 
генетической к о л л е к ц и и д и п л о и д н о й лесной з е м л я н и к и F. vesca L. 
и п о л у н п ц ы F. vlridis Duch. В изучение б ы л о в з я т о 15 м у т а н т н ы х ли­
ний, пс о б р а з у ю щ и х побеги-усы, причем 12 л и н и й гомозиготных но 
1 е н у asti и 3 линии гомозиготные по гену ast 2 и один б е з у с ы й мутант 
г. viridis. Фенотип безусости у м у т а н т о в по гену ast] характеризуется 
как тип л и н и и Рюген , м у т а н т ы по гену ast 2 и м е ю т ф е н о т и п линии 61, 
в тексте тип «безусости» будет о б о з н а ч е н по этим л и н и я м . 
У безусой ф о р м ы полуницы (F. viridis Duch.) г е н е т и к а безусости 
не изучена . Р а с т е н и я этой линии сильно о т л и ч а л и с ь по морфологии or 
исходной ф о р м ы , м у т а н т ы н е б о л ь ш о й в е л и ч и н ы , с м е л к и м и листьями 
и к о м п а к т н ы м кустом. Р а б о т а с лесной з е м л я н и к о й п р о в е д е н а на сеян-
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цах первого года ж и з н и , Полунина р а з м н о ж е н а у с а м и , п о л у ч е н н ы м и 
при о б р а б о т к е безусых м у т а н т о в г и б б е р е л л и н о м . 
Схема о п ы т а б ы л а с л е д у ю щ е й . В течение вегетационного п е р и о д а 
1968 г. п р о в е д е н о ч е т ы р е о п ы т а ; в к а ж д о м опыте р а с т е н и я р а з л и ч а ­
лись по в о з р а с т у . С е м е н а в ы с е я н ы в один срок — 29 ф е в р а л я : в I опы­
те растения б ы л и в в о з р а с т е 2,5 м е с , во I I — 3,5, в I I I — 4, в I V — 
4,5 мес. В к а ж д о м опыте б ы л о три в а р и а н т а , которые р а з л и ч а л и с ь 
способом о б р а б о т к и г и б б е р е л л и н о м : 1-й в а р и а н т — о б р а б а т ы в а л и точ­
ку роста; 2-й в а р и а н т — о б р а б а т ы в а л и все л и с т ь я ; 3-й в а р и а н т — 
только д в а н и ж н и х л и с т а . 
В а р и а н т ы о п ы т а о т л и ч а л и с ь способом о б р а б о т к и и количеством 
гиббереллина, п о л у ч а е м о г о р а с т е н и е м . Р а с т в о р г и б б е р е л л и н а концент­
рации 200 мг /л н а н о с и л и на точку р о с т а — 4 к а п л и ; у листьев с м а ч и ­
вали в е р х н ю ю поверхность . В о п ы т а х I и I V и с п о л ь з о в а н спиртовой 
раствор г и б б е р е л л и н а , во I I и I I I — водный со с м а ч и в а т е л е м . 
У п о л у н п ц ы из-за особенностей м о р ф о л о г и и р а с т е н и я о б р а б о т к у 
ГК проводили т о л ь к о д в у м я с пос об а ми : о б р а б а т ы в а л и точку роста и 
все листья . 
Д о о б р а б о т к и у всех растений и з м е р я л и д л и н у ч е р е ш к а л и с т а . 
Методом д и с п е р с и о н н о г о а н а л и з а ( о д н о ф а к т о р н а я схема ) б ы л о пока­
зано, что р а с т е н и я л и н и и по д л и н е ч е р е ш к а до о б р а б о т к и не отлича ­
лись ( Р = 5 % ) . В тех о т д е л ь н ы х с л у ч а я х , где растения до в о з д е й с т в и я 
различались , при д а л ь н е й ш е й м а т е м а т и ч е с к о й о б р а б о т к е опытных д а н ­
ных б р а л а с ь р а з н и ц а м е ж д у конечной длиной ч е р е ш к а (после воздей­
ствия) и исходной . 
После о б р а б о т к и р а с т е н и й Г К у ч и т ы в а л и : высоту р а с т е н и я (по 
длине ч е р е ш к а с а м ы х в ы с о к и х л и с т ь е в ) , н а ч а л о о б р а з о в а н и я усов (по 
появлению ^первого уса у л и н и и ) , число усов у р а с т е н и я , д л и н у усов , 
высоту ц е н т р а л ь н о г о побега (от о с н о в а н и я побега до точки р о с т а ) ; 
у яровых л и н и й — высоту цветоноса (от о с н о в а н и я до ч а ш е ч к и с а м о г о 
высокого ц в е т о н о с а ) . 
М а т е м а т и ч е с к у ю о б р а б о т к у проводили методом дисперсионного 
анализа по о д н о ф а к т о р н о й схеме . 
Р е з у л ь т а т ы . Р а с т е н и е з е м л я н и к и — куст, состоящий из одного пли 
нескольких у к о р о ч е н н ы х побегов , несущих х а р а к т е р н ы е д л я з е м л я н и к и 
тройчатые л и с т ь я . У з л ы побега с б л и ж е н ы , д л и н а м е ж д о у з л и я 0,5— 
2,0 мм, поэтому побеги о б р а з у ю т розетку . К а к п о к а з а л и н а ш и много­
летние н а б л ю д е н и я , в п а з у х а х листьев рано з а к л а д ы в а ю т с я п а з у ш н ы е 
почки, к о т о р ы е в з а в и с и м о с т и от генотппических особенностей ф о р м 
развиваются в побеги к у щ е н и я или побеги-усы или д л и т е л ь н о е время 
остаются в виде с п я щ и х почек. У м о л о д ы х сеянцев з е м л я н и к и F.vesca 
ъ возрасте 2—3 мес . с ф о р м и р о в а н один побег с ц е н т р а л ь н о й почкой 
и п а з у ш н ы м и п о ч е ч к а м и . В в о з р а с т е 2,5—3,0 мес. с е я н ц ы р а з н ы х гено­
типов н а ч и н а ю т к у с т и т ь с я или ф о р м и р о в а т ь побеги-усы, имеются ф о р ­
мы, к о т о р ы е о д н о в р е м е н н о и к у с т я т с я и д а ю т усы. Р и т м о б р а з о в а н и я 
побегов к у щ е н и я и усов р а з л и ч е н у линии р а з н ы х генотипов . Н а ш и ис­
следования п о к а з а л и , что н е п л о д о н о с я щ е е растение у ж е в возра ­
сте 3—4 мес. состоит из н е с к о л ь к и х побегов , о б р а з у ю щ и х о б щ у ю 
многолистную р о з е т к у . В 1-й год ж и з н и р а с т е н и я м о ж н о р а з л и ч а т ь 
главный побег розетки и побеги, в о з н и к ш и е к а к б о к о в ы е в п а з у х а х 
листьев г л а в н о г о побега . К а ж д ы й побег (и г л а в н ы й и б о к о в ы е побеги) 
несет 3—8 л и с т ь е в , ц е н т р а л ь н у ю почку и п а з у ш н ы е почки. 
И с х о д я из особенностей с т р у к т у р ы р а с т е н и я и м о р ф о г е н е з а , м о ж н о 
п р е д п о л а г а т ь , что д е й с т в и е э к з о г е н н о й Г К будет р а з л и ч н о на р а з н ы е 
линии в р а з н о м в о з р а с т е р а с т е н и й . 
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П о с л е о б р а б о т к и растений Г К У всех безусых линий ш л о образо­
в а н и е побегов-усов . О б р а з о в а в ш и е с я при этом побеги-усы по морфо­
логии б ы л и р а з л и ч н ы м и в з а в и с и м о с т и от в о з р а с т а и ф а з ы развития 
р а с т е н и я в момент о б р а б о т к и и в з а в и с и м о с т и от генотипа ф о р м . По 
о б щ е м у виду и по х а р а к т е р у м о р ф о г е н е з а р а з л и ч а л и три типа побе­
гов-усов, о б р а з о в а в ш и х с я после о б р а б о т к и ГКз-
Побеги-усы первого типа подобны у с а м д и к о р а с т у щ е й земляники 
/'. vesca. Они п р е д с т а в л я л и собой цепь с т е л ю щ и х с я побегов несколь­
ких п о р я д к о в , причем четные м е ж д о у з л и я побега -уса з а в е р ш а л и с ь до­
черними р о з е т к а м и , а нечетные д а в а л и б о к о в ы е р а з в е т в л е н и я побеги-
усы. 
Побеги-усы второго типа по м о р ф о л о г и и б ы л и сходны с «коротки­
ми п о б е г а м и - у с а м и » , которые к о н т р о л и р у ю т с я геном «bs t» [ 5 ] . Они 
имели толстый стебель и к о р о т к и е м е ж д о у з л и я . Т а к ж е к а к побеги-
усы первого типа , они б ы л и с т е л ю щ и м и с я и ф о р м и р о в а л и с ь из пазуш­
ных почек резеточных листьев . Побеги-усы второго типа , в отличие от 
побегов-усов первого типа , не д а в а л и дочерних розеток на четных 
у з л а х . 
Побеги-усы третьего типа о б р а з о в а л и с ь в р е з у л ь т а т е удлинения 
ц е н т р а л ь н ы х побегов боковых почек, тогда к а к побеги-усы первого и 
второго типов возникли из у з л о в г л а в н о г о побега . П о б е г и - у с ы третье­
го типа б ы л и п р я м о с т о я ч и м и , в первом у з л е не имели редуцирован­
ного листа , а на п о с л е д у ю щ и х у з л а х не о б р а з о в а л и д о ч е р н и х розеток. 
В этом отношении они п р и н ц и п и а л ь н о о т л и ч а л и с ь от побегов-усов пер­
вого и второго типов . 
Х а р а к т е р в л и я н и я Г К на о б р а з о в а н и е , число и д л и н у усов , удли­
нение ц е н т р а л ь н о г о побега , д л и н у ч е р е ш к а , высоту цветоноса у раз­
ных м у т а н т о в з е м л я н и к и был р а з л и ч н ы м . 
Образование, число и длина усов. Все безусые линии в контроль¬
ном в а р и а н т е усов не о б р а з о в ы в а л и . В р е з у л ь т а т е о б р а б о т к и Г К они 
д а л и п а з у ш н ы е побеги-усы. Р е а к ц и я м у т а н т о в з а в и с е л а от способа 
о б р а б о т к и , в о з р а с т а растения в момент действия Г К и х а р а к т е р а рас­
т в о р и т е л я . П о этим п о к а з а т е л я м н а м е т и л и с ь р а з л и ч и я м е ж д у мутан­
т а м и по гену astj и гену ast2. 
В I и I V опытах , где о б р а б о т к а п р о в о д и л а с ь с п и р т о в ы м раствором 
Г К усы о б р а з о в а л и с ь при всех трех способах о б р а б о т к и , но наиболь­
шее число усов п о я в и л о с ь при нанесении Г К на все л и с т ь я и на точку 
роста , т. е. при н а и б о л ь ш е й д о з е ( т а б л и ц а ) . Во I I и I I I о п ы т а х , где 
был и с п о л ь з о в а н водный раствор , усы о б р а з о в а л и с ь в основном ва­
р и а н т е нанесения Г К на все л и с т ь я , т. е. т а к ж е при н а и б о л ь ш е й дозе. 
В других в а р и а н т а х опыта усов б ы л о очень м а л о или они совсем не 
о б р а з о в ы в а л и с ь . 
И н т е р е с н о отметить , что растения полуницы д а л и п а з у ш н ы е по­
беги-усы при всех способах о б р а б о т к и ГК. Э т о м у м у т а н т у б ы л о доста­
точно с а м ы х м а л ы х доз г и б б е р е л л и и а д л я с т и м у л я ц и и образования 
усов . 
С а м ы е д л и н н ы е усы у всех линий п о я в и л и с ь в в а р и а н т е , где гиб-
б е р е л л п п о м о б р а б а т ы в а л и все л и с т ь я , т. е. при н а и б о л ь ш е й дозе . По 
этим п о к а з а т е л я м о б н а р у ж е н ы р а з л и ч и я м е ж д у м у т а н т а м и . В I и 11 
о п ы т а х (возраст растений 2,5 и 3,5 мес.) линии с типом безусости 
Р ю г е н (мутации по гену ast,) и с типом безусости Б1 (мутации по 
гену ast 2) д а л и типичные с т е л ю щ и е с я усы. Н о в 111 и I V о п ы т а х (воз­
р а с т растений 4,0 и 4,5 мес.) р а с т е н и я с типом безусости Рюген 
(ast i) д а л и типичные с т е л ю щ и е с я усы с х о р о ш о у к о р е н я ю щ и м и с я ро­
з е т к а м и , а растения с типом безусости Ы (asb) д а л и восходящие 
стеблелодобные побеги-усы. 
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Высота растения (длина черешка листа). У з е м л я н и к и в ы с о т а 
.растения о п р е д е л я е т с я д л и н о й ч е р е ш к а листа и его н а к л о н о м . О б р а -
•ботка водным р а с т в о р о м г и б б е р е л л и н а всех листьев р а с т е н и я л е с н о й 
земляники п р и в о д и л а к в р е м е н н о й с т и м у л я ц и и роста ч е р е ш к а , но з а ­
тем рост его о с т а н а в л и в а л с я . К о н т р о л ь н ы е р а с т е н и я и р а с т е н и я , где 
обработка п р о и з в о д и л а с ь м е н ь ш и м и д о з а м и , к концу сезона ( с е н т я б р ь ) 
.подлине ч е р е ш к а з н а ч и т е л ь н о о б г о н я л и р а с т е н и я , о б р а б о т а н н ы е б о л ь ­
шими д о з а м и . 
Число усов у б е з у с ы х мутантов земляники после разных способов обработки 
г и б б е р е л л и н о м : 
/Iиния и тип 
безусости Вариант обработки п xl (^st = 4 ' 3 ) 
I о п ы т . С п и р т о в о м р а с т в о р 
Б1 (ast2) Точка роста 4 51 12,75 
Все листья 4 52 13.00 28,6 
Два нижних листа 4 3 0,75 
Рюген (ast^ Точка роста 4 23 5,75 
Все л .тья 4 27 6,75 17,25 
Дпа нижних листа 4 8 2,00 
Б1 (ast2) 
Рюген (astj) 
F. viridis (ast3) 
Б1 (ssl2) 
Рюген (astj) 
F. viridis (ast 3) 
IV о п ы т . С п и р т о в о й р а с т в о р 
Точка роста 
Все листья 
Два нижних листа 
Точка роста 
Все листья 
Два нижних листа 
Точка роста 
Два нижних листа 
Точка роста 
Все листья 
Два нижних листа 
Точка роста 
Все листья 
Два нижних листа 
Точка роста 
Все листья 
4 43 10,75 
4 27 6,75 16,2 
4 9 2,25 
12 37 3,0 
12 30 2,5 11,5 
9 5 0,5 
4 25 6,25 0,45 
4 31 7,85 F s t = 6,0 
р а с i в о р 
8 12 1,5 
8 94 11,7 39,2 
8 о и 0,37 
16 10 0,6 
16 55 3,4 
16 0 0 
4 43 10,75 
4 50 12.50 Fs, = 6,0 
о б р а к аыпали паз) шных м о о е г о о - у с о з . 
О б р а б о т к а с п и р т о в ы м р а с т в о р о м г и б б е р е л л и н а растений в воз ­
расте 4,5 мес . п р и в е л а к депрессии роста ч е р е ш к а при всех трех спо­
собах о б р а б о т к и по о т н о ш е н и ю к к о н т р о л ю . 
Удлинение стебля центрального побега. В ы с о т а с т е б л я ц е н т р а л ь ­
ного побега р о з е т к и в к о н т р о л е у с л о в н о н а м и п р и н и м а л а с ь з а н у л ь . 
У растений о п ы т н ы х в а р и а н т о в в р е з у л ь т а т е д е й с т в и я г и б б е р е л л и н а 
происходило у д л и н е н и е ц е н т р а л ь н о г о побега . Э т а р е а к ц и я з а в и с е л а 
от способа о б р а б о т к и и от д о з ы г и б б е р е л л и н а . 
П р и и с п о л ь з о в а н и и спиртового р а с т в о р а ( I , I V о п ы т ы ) у д л и н е н и е 
центрального побега н а б л ю д а л и в д в у х в а р и а н т а х о п ы т а : 1) при о б р а ­
ботке точки роста и 2) всех лис т ь е в . П р и ч е м высота ц е н т р а л ь н о г о 
побега о п ы т н ы х р а с т е н и й , где г и б б е р е л л и н н а н о с и л с я на все л и с т ь я , 
была в н е с к о л ь к о р а з б о л ь ш е й , чем при о б р а б о т к е точки роста . Т а к а я 
реакция н а б л ю д а л а с ь у всех л и н и й . 
В о п ы т а х I I и I I I , где о б р а б о т к а п р о в е д е н а в о д н ы м р а с т в о р о м , 
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у д л и н е н и е ц е н т р а л ь н о г о побега происходило т о л ь к о в одн ом варианте 
о п ы т а , где г п б б е р е л л и н наносился на все л и с т ь я , т. е. р а с т е н и я полу­
ч а л и н а и б о л ь ш у ю дозу . 
Высота цветоноса. У линий з е м л я н и к и , и м е ю щ и х я р о в о й тип раз­
вития , в первый год ж и з н и о б р а з у ю т с я цветоносы. П о с л е действия 
экзогенного г и б б е р е л л и н а высота цветоноса м е н я л а с ь по сравнению 
с к о н т р о л е м . С а м ы е высокие цветоносы отмечены в в а р и а н т а х , где 
гиббереллином о б р а б а т ы в а л и все л и с т ь я . И с п о л ь з у е м ы е д о з ы гиббе­
р е л л и н а , т а к и м о б р а з о м , не и н г и б и р о в а л и рост цветоноса , а л и ш ь сти­
м у л и р о в а л и . 
О б с у ж д е н и е . Х а р а к т е р влияния Г К на и з у ч а е м ы е м у т а н т ы дает воз­
м о ж н о с т ь подойти к вопросу изучения м е х а н и з м а д е й с т в и я мутаций. 
В р е зультате о б р а б о т к и ГК все генетически р а з л и ч н ы е б е з у с ы е мутан-
гы з е м л я н и к и (видов F. vesca и F. viridis) о б р а з о в а л и удлиненные 
побеги-усы, т. е. в этом случае Г К я в л я е т с я ф а к т о р о м , исправляющим 
фенотип мутанта . 
И с с л е д о в а н и я п о к а з а л и з а в и с и м о с т ь р е а к ц и и м у т а н т о в от сроков 
о б р а б о т к и растений — ф а з ы их р а з в и т и я и д о з ы г и б б е р е л л и н а , нано­
симой на растения : у линий F. vesca м а л ы е д о з ы не в ы з ы в а л и образо­
вания усов, при б о л ь ш и х д о з а х усы о б р а з о в ы в а л и с ь . 
Эти д а н н ы е говорят о том, что « и с п р а в л е н и е » ф е н о т и п а мутанта 
зависит не только от ф а к т а получения растением г и б б е р е л л и н а , но и 
от его количества и ф а з ы онтогенеза , о б р а б а т ы в а е м о г о р а с т е н и я . 
В а ж н о отметить , что р а с т е н и я F. vesca — м у т а н т ы по р а з н ы м ге­
нам безусости — д а л и при о б р а б о т к е г и б б е р е л л и н о м р а з н ы й тип усов: 
мутанты по гену a s t j — т и п и ч н ы е с т е л ю щ и е с я усы, м у т а н т ы по ast2 — 
стеблеподобпые восходящие усы. Эти р а з л и ч и я п р о я в и л и с ь только при 
о б р а б о т к е растеши"! на более поздних ф а з а х р а з в и т и я (4—4,5 м е с ) . 
Очевидно , эти безусые м у т а н т ы р а з л и ч н ы и ф и з и о л о г и ч е с к и и генети­
чески: для генов asti и ast 2 п о к а з а н к о м п л е м е н т а р н ы й тип взаимодей­
ствие их доминантных а л л е л е й [ 8 ] . М у т а ц и и эти и м е ю т широкий 
плейотропныЙ эффект, о т р а ж а ю щ и й с я на м о р ф о л о г и ч е с к и х и физиоло­
гических признаках. Н а д о отметить , что с т е л ю щ и е с я побеги-усы не 
о б р а з у ю т с я у изучаемых мутантов при изменении у с л о в и й внешней 
среды, т. е. в этом случае г и б б е р е л л и н действует не к а к заменитель 
низких температур пли условий длинного д н я [30, 11, 10, 18]. О ха­
рактере действия п п ю е р е л л и н а на эти мутанты м о ж н о с д е л а т ь неко-
iирыс предпол( 1жения. 
Гибберелловая кислота , как показано ц е л ы м р я д о м а в т о р о в [35, 
36, 37, 20, 2!, 22, 23, 24, 25 26, 34] , приводит к а к т и в а ц и и генома , его 
дерепрессии. Можно предположить, что на р а з н ы х с т а д и я х развития 
у растений репрессирован целый ряд генов; в том числе у земляники 
I! гены asl; п asb. 
растении дикого типа, о б р а з у ю щ и х усы, на р а н н и х стадиях 
и asta f не ф у н к ц и о н и р у ю т : усы не образуются , 
п гольк ia определен поп фазе р а з в и т и я п р о д у к т ы этих генов обеспе­
ч и в а ю т о б р а з о в а н и е усов . 
Поскольку о б р а б о т к а ГК и з у ч а е м ы х м у т а н т о в в в о з р а с т е от 
З.о Mi • •:• о б р а з о в а н и е усов одного типа у всех м у т а н т о в , а в 
возрасте 4,0—4,5 мес. образование усов р а зного типа , то м о ж н о пред­
п о л о ж и i i . , что гены, контролирующие о о р а з о в а н и е усов , активируются 
на определенной стадии онтогенеза . У м у т а н т о в , не о б р а з у ю щ и х усы, 
зможно, нарушен с п и т е ; ГК, плп идет б ы с т р о е р а з р у ш е н и е ГК, или 
отсутствует способность использования ГК . Т а к к а к м у т а н т ы под дей¬
ствием J Ь образуют усы, то, очевидно, что и з у ч а е м ы е м у т а н т ы явля-
»'<•! I i ia .Mii С нарушениями в синтезе Г К. 
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Э к з о г е н н а я Г К в р е з у л ь т а т е в з а и м о д е й с т в и я с п р о д у к т а м и д р у г и х 
функционирующих генов : у м у т а н т а по asti с п р о д у к т а м и гена a s t 2 + 
и у мутанта по ast 2 с п р о д у к т а м и гена asti + приводит к о б р а з о в а н и ю 
усов. Р е з у л ь т а т ы в з а и м о д е й с т в и я в первом и во втором с л у ч а я х б у д у т 
различными — в о з н и к а ю т усы-побеги р а з н о г о типа при о б р а б о т к е ра ­
стений в в о з р а с т е 4,0—4,5 мес . и более поздних стадий . Эти р а з л и ч и я 
мы с в я з ы в а е м с в с т у п л е н и е м в действие д о м и н а н т н ы х а л л е л е й к о м п л е ­
ментарных генов . Х а р а к т е р р а б о т ы этих генов неизвестен . М о ж н о п р е д ­
полагать, что они к о н т р о л и р у ю т п о с л е д о в а т е л ь н ы е з в е н ь я б и о х и м и ч е ­
ской цепи синтеза г и б б е р е л л и н а . О д н а к о в о з м о ж н о , что один из генов 
контролирует а к т и в н о с т ь ф е р м е н т а , р а з р у ш а ю щ е г о г и б б е р е л л и н . 
М у т а ц и я безусости у д р у г о г о в и д а F. viridis генетически не изучена , 
но его р е а к ц и я на Г К д а е т о с н о в а н и е п р е д п о л а г а т ь , что д а н н ы й му­
тант — т р е т и й тип м у т а ц и й «безусости» , у него д а ж е с а м ы е м а л ы е д о з ы 
ГК в ы з ы в а ю т « и с п р а в л е н и е » ф е н о т и п а . М о ж н о считать , что д а н н а я 
мутация в ы з ы в а е т м е н ь ш е е н а р у ш е н и е в синтезе Г К или в м е н ь ш е й 
степени р а з р у ш е н и е Г К . В ы п о л н е н н о е и с с л е д о в а н и е с и с п о л ь з о в а н и е м 
метода ф е н о к о п и й п о з в о л и л о в ы я с н и т ь ф и з и о л о г и ч е с к и е особенности 
изучаемых м у т а н т о в , п р е д п о л о ж и т ь в р е м я — этап д е й с т в и я и з у ч а е м ы х 
генов в онтогенезе и п о к а з а т ь р а з л и ч и я в действии д в у х к о м п л е м е н ­
тарных ( н е а л л е л ь н ы х ) генов . 
ВЫВОДЫ 
1. У м у т а н т о в д и п л о и д н о й з е м л я н и к и э к з о г е н н ы й г и б б е р е л л и н ока ­
зал действие на у ч и т ы в а е м ы е п р и з н а к и : о б р а з о в а н и е , число и д л и н у 
усов, д л и н у ч е р е ш к а л и с т а , у д л и н е н и е ц е н т р а л ь н о г о побега и высоту 
цветоноса. Д е й с т в и е г и б б е р е л л и н а б ы л о р а з л и ч н ы м в з а в и с и м о с т и от 
дозы и в о з р а с т а р а с т е н и я . 
2. В р е з у л ь т а т е о б р а б о т к и г и б б е р е л л и н о м все и с с л е д о в а н н ы е му­
танты з е м л я н и к и , не о б р а з у ю щ и е усы, д а л и п а з у ш н ы е п о б е г и — у с ы . 
О б р а з о в а н и е , число и д л и н а усов з а в и с е л и от количества г и б б е р е л ­
лина, н а н о с и м о г о на р а с т е н и е : при м а л ы х д о з а х усы не п о я в л я л и с ь 
ни на к а к и х ф а з а х р а з в и т и я р а с т е н и я , при б о л ь ш и х д о з а х усы о б р а ­
зовывались . 
3. Д в а генетически р а з л и ч н ы х безусых м у т а н т а о б р а з о в а л и при 
обработке г и б б е р е л л и н о м р а з л и ч н ы й тип усов, что в ы я в и л о с ь при бо­
лее поздних ф а з а х о б р а б о т к и : тип Р ю г е н (ast,) д а л с т е л ю щ и е с я усы, 
тип Б1 (as i 2 ) — с т е б л е п о д о б н ы е , в о с х о д я щ и е усы. 
Summary 
The authors have studied the action of gibberellin on the different mutants (asti, 
asta et al.) of diploid species of strawberry (Fragaria vesca L. and F. viridis Duch.). 
The influence of gibberellin on all the studied morphological characters was 
shown. 
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ГЕНЕТИЧЕСКАЯ ДЕТЕРМИНАЦИЯ 
ПРИЗНАКОВ ХЛОРОПЛАСТА У ХЛАМИДОМОНАДЫ 
СООБЩЕНИЕ I. СОЗДАНИЕ МНОЖЕСТВЕННО-
МАРКИРОВАННЫХ Л И НИИ 
Н. И. АЛЕКСАНДРОВА, Л. П. КРЭЛА, В. В. ТУГАРИНОВ 
Отдел генетики БиННИ ЛГУ 
О ц е н и в а я о д н о к л е т о ч н у ю з е л е н у ю в о д о р о с л ь х л а м и д о м о н а д у к а к 
генетический о б ъ е к т , и с с л е д о в а т е л и особо п о д ч е р к и в а ю т тот ф а к т , что 
у этого о р г а н и з м а имеется одно я д р о , один х л о р о п л а с т и м а л о е коли­
чество м и т о х о н д р и й (8—12) на к л е т к у [19, 22] . Н е к о т о р ы е ученые 
приходят к выводу , что в к л е т к е х л а м и д о м о н а д ы существует всего л и ш ь 
сдна м и т о х о н д р и я [ 1 7 ] . И м е н н о эта относительно п р о с т а я в н у т р е н н я я 
организация д а е т в о з м о ж н о с т ь с б о л ь ш о й точностью п р о в о д и т ь генети­
ческую л о к а л и з а ц и ю м у т а ц и й : в я д р е или в одной из о р г а н е л л — - х л о ­
ропласте, м и т о х о н д р и я х . 
Н а л и ч и е в к л е т к а х х л а м и д о м о н а д ы по существу трех п о л у а в т о -
•номных генетических систем д а е т основание п р е д п о л а г а т ь с у щ е с т в о в а -
•ние «жесткой» ф у н к ц и о н а л ь н о й в з а и м о с в я з и м е ж д у ц е н а м и р а з л и ч н ы х 
клеточных к о м п а р т м е н т о в , в о в л е ч е н н ы м и в один и тот ж е цикл биоге­
нетических р е а к ц и й . Э к с п е р и м е н т а л ь н ы е д а н н ы е подобного рода пред­
с т а в л я ю т интерес к а к с точки з р е н и я с о п о с т а в л е н и я по д а н н о м у кри­
терию ф о р м р а з л и ч н ы х у р о в н е й о р г а н и з а ц и и ( п р о к а р и о т а — э у к а р и о -
т а ) , т а к и с точки з р е н и я оценки степени у ч а с т и я я д р а и генетически 
значимых систем ц и т о п л а з м ы в м е т а б о л и з м е клетки . О д н а к о т а к и е 
сведения д л я х л а м и д о м о н а д ы носят несистематический х а р а к т е р 
[18, 23] . 
Р а з р а б о т к а чисто генетических аспектов , н а п р и м е р , л о к а л и з а ц и я 
мутаций и и с с л е д о в а н и е в з а и м о д е й с т в и й м е ж д у м у т а ц и я м и , п р е д п о л а ­
гает на п е р в о м э т а п е с о з д а н и е к о л л е к ц и и ф е р т и л ь н ы х ш т а м м о в , в к л ю ­
ч а ю щ и х в с е б я р а з л и ч н о г о р о д а к о м б и н а ц и и и с с л е д у е м ы х м у т а ц и й , 
в том числе г енетических м а р к е р о в известных групп с ц е п л е н и я . 
С ц е л ь ю и з у ч е н и я с т р у к т у р ы и ф у н к ц и и фотосинтетического а п п а ­
рата х л а м и д о м о н а д ы , в л а б о р а т о р и и генетики м и к р о о р г а н и з м о в 
Б и Н И И Л Г У и с п о л ь з о в а л и д в е г р у п п ы п р и з н а к о в : п и г м е н т а ц и я и р е а к -
•Ция клетки на с п е ц и ф и ч е с к и е и н г и б и т о р ы б е л к о в о г о синтеза на х л о р о -
пластных и м и т о х о н д р и а л ь н ы х р и б о с о м а х [ 3 ] . 
Ш т а м м ы с н а р у ш е н н ы м синтезом р а з л и ч н ы х пигментов в к л ю ч а ю т 
в себя н е ф о т о с и н т е з и р у ю щ и е ( а с - ) , г и б н у щ и е на свету ( I t s ) , фото-
трофные — з е л е н е ю щ и е на свету , ж е л т ы е в т е м н о т е . П о с л е д н и й к л а с с 
описан к а к м у т а ц и и типа «ye l low» (Y) [ 2 1 ] . Р а н е е и д е н т и ф и ц и р о в а н о 
пять л о к у с о в с в е т о ч у в с т в и т е л ь н о с т и ( I t s I , l ts3, lts4, lts5, l t s6 ) , к о т о р ы е 
•соответствуют т р е м ф е н о т и п и ч е с к и м к л а с с а м [9 , 10] . К а к п р я м ы е , т а к 
и с у п р е с с о р н ы е м у т а ц и и , к о н т р о л и р у ю щ и е п р и з н а к светочувствитель ­
ности, н а с л е д у ю т с я по моногенной схеме через оба типа с п а р и в а н и я 
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